


















Abstract: Arid  and  semi‐arid  ecosystems  are  characterized  by  patchy  vegetation  and  variable 





we analyze  the  influence of  cyanobacterial biocrusts on water balance  components  (infiltration‐
runoff,  evaporation,  soil  moisture  and  non‐rainfall  water  inputs  (NRWIs))  in  representative 
semiarid ecosystems in southeastern Spain. The influence of cyanobacterial biocrusts, in two stages 
of  their development, on runoff‐infiltration was studied by rainfall simulation and  in  field plots 
under  natural  rainfall  at  different  spatial  scales. Results  showed  that  cover,  exopolysaccharide 
content,  roughness,  organic  carbon,  total  nitrogen,  available water  holding  capacity,  aggregate 
stability, and other properties increased with the development of the cyanobacterial biocrust. Due 





to  bare  soils. Non‐rainfall water  inputs were  also  higher  under well‐developed  cyanobacterial 




results of  this paper  show  the  important  influence of  cyanobacterial biocrust  in modulating  the 



















Cyanobacteria  are  considered  primary  colonizers  of  terrestrial  ecosystems  [13]  as  well  as 





moisture  and  non‐rainfall  water  contributions  into  useful  resources  by  carbon  fixation  [17,18]. 
Moreover, N‐fixing  cyanobacteria  increase  soil  nitrogen  content  along with  carbon,  playing  an 
important role in soil fertility in almost all types of ecosystems [19], but especially in the arid and 
semiarid  ones,  where  nitrogen,  after  water,  is  the  most  important  factor  limiting  net  primary 
production  and  organic  matter  decomposition  [20].  Furthermore,  sticky  cyanobacterial 
exopolysaccharide sheaths entrap and join soil particles, stabilizing the soil surface [21], promoting 
soil aggregate  formation  [22] and  increasing soil resistance to water and wind erosion  [23–28]. By 
conferring resistance to wind, cyanobacteria not only prevent soil loss but also long‐range transport 
of  soil particles and nutrients during wind  storms, which has  important  implications on  climate, 
productivity and human health [13].  
Cyanobacteria,  as  a major  component of biocrusts,  also modify  soil hydrology  via different 
pathways. Biocrusts  increase surface roughness and surface storage capacity, which  in  turn affect 
water residence time on the surface [29]. They also affect soil porosity, aggregation and organic matter 
content  [30,31], which  influence water movement  and  retention  in  soil  at  rates  that  depend  on 
biocrust development and cover [32,33]. Thus, rougher late‐developmental cyanobacterial biocrusts 
may  significantly  increase  water  infiltration  into  the  soil  compared  to  bare  soils  or  incipient 







runoff  and  infiltration  has  received  considerable  attention  during  the  last  two  decades  [39–43]. 
However, the influence of cyanobacterial biocrusts on other critical components of the water balance, 
such as soil moisture and evaporation [44–49] has been less studied, and it is even less known how 
they  can  affect  non‐rainfall  water  inputs  (NRWIs)  including  water  absorption,  dew  and  fog. 
Moreover, it is of special importance to know how increasing anthropic activities in arid and semiarid 
ecosystems  such  as  the  expansion of  agriculture,  animal grazing,  and  recreational  activities may 
impact  cyanobacterial  biocrust  communities  and  their  capacity  to  provide  key water  regulation 
services  to  society. All  these  activities  disrupt  cyanobacterial  biocrusts,  reduce  their  proportion 
within  the  whole  microbiome  [50]  and  change  the  cyanobacterial  community  composition  by 
decreasing  the  abundance  of  diazotrophic  species  (such  as Nostoc  spp.  or  Scytonema  spp.),  and 
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replacing  them  by  other  species  which  usually  dominate  early‐successional  biocrusts  (e.g., 








in dryland  regions,  the  impact  of  such  common disturbances  on  the water  balance  components 
should be also studied. The aims of this paper are, therefore, to analyze the influence of cyanobacterial 
biocrusts  in  the  processes  driving  soil  water  regulation  and  erosion,  and  to  understand  how 
disturbance will affect this influence, in two semiarid ecosystems with contrasting soil texture. Our 
specific goals  are  to:  1)  analyze  the  influence of  cyanobacterial biocrusts on  infiltration‐runoff  at 
different  spatial  scales  and  on  erosion;  2)  examine  the  effect  of  cyanobacterial  biocrusts  on  soil 
moisture, soil evaporation and NRWIs; 3) evaluate how the disturbance of the cyanobacterial biocrust 




Two  semiarid  sites were  selected  in  the  province  of Almería  located  in  southeastern  Spain 
(Figure 1). They are both representative of the most common cyanobacterial biocrust habitats and 















(around  9%)  and  perennial  plants  (Stipa  capensis  Thunb., Helianthemun  almeriense  Pau, Hammada 
articulate (Moq.) O. Bolós and Vigo, Artemisia barrelieri Besser, Salsola genistoides Poiret) and biocrusts 
(mainly  cyanobacterial  biocrusts)  which  are  occupying  interplant  spaces,  all  together  covering 
around 36% of the soil surface. The steeper south‐west‐facing slopes have slope gradients around 50° 
(and up to 70°) and they are eroded and much less stable than the rest of landforms. These SW facing 
hillslopes  have  poorly  developed  soils  (Epileptic  Regosols  or  Lithic  Torriorthent),  and  scarce 












reflects  the  strong water  stress  in  this  system.  Soils,  classified  as Calcaric  Leptosols  and Haplic 
Calcisols,  are  thin with  a  sandy  loam  texture  (~60%  sand)  and  saturated  in  carbonates  [31,32]. 
Vegetation is scarce and dominated mainly by Macrochloa tenacissima (L.) Kunth, but there are other 
relatively  frequent dwarf shrubs such as Thymus hyemalis Lange, Helianthemum almeriense, Sideritis 
pusilla  (Lange)  Pau, Hammada  articulata,  Lygeum  spartum  L.,  Salsola  genistoides  Juss.  ex  Poir.,  and 
Launaea  lanifera Pau. Perennial plant  cover  represents around 20% of  the  total ground  cover and 
annual plants around 10%. Biocrusts (mainly lichens, cyanobacteria and mosses) occupy open areas 
among scattered shrubs and represent up  to 30% of  the soil surface. Among  lichens, Diploschistes 
diacapsis is the most abundant. The rest of the area is stony with frequent rock outcrops [31]. 
 
Figure  1.  Sampling  and monitoring  schedule  (a);  location  of  the  study  sites  (b);  photos  of  the 
cyanobacterial crust types (c): incipient‐cyanobacteria (ICC) and well‐developed cyanobacteria (CC) at 
El Cautivo, and well‐developed cyanobacteria at Las Amoladeras (CA). 
Two  types  of  cyanobacterial  biocrusts  were  selected  at  El  Cautivo  and  only  one  in  Las 
Amoladeras. Based on previous studies [58,59], two cyanobacterial biocrust types were distinguished 
at  El  Cautivo:  a)  a  smooth,  light‐brown  biocrust,  macroscopically  undifferentiated,  with  little 
cyanobacterial  cover  and/or  biomass  (hereafter  incipient‐cyanobacterial  biocrust,  ICC)  (Figure  1c, 
ICC),  and b)  a  rough or  slightly  rough dark‐brown biocrust, with high  cyanobacterial  cover  and 
biomass, including also some pioneer lichens such as Endocarpon pusillum, Fulgensia spp or Collema 
spp (hereafter well‐developed cyanobacterial biocrust, CC) (Figure 1c, CC). These crusts are composed 
by  several  bacterial  phyla  such  as:  Proteobacteria,  Actinobacteria,  Bacteoidetes,  Acidobacteria, 
Cyanobacteria and Verrucomicrobia [60]. Büdel et al. [61] found 14 cyanobacterial genera, being the 




Tolypothrix  distorta  and  Scytonema  hyalinum;  and  the  non‐heterocystous  Leptolyngbya  frigida, 
Microcoleus steenstrupii and Trichocoleus desertorum [62]. 
In Las Amoladeras, only  the dark well‐developed  cyanobacterial biocrust was  frequent, and 
appeared  covering  a  significant  area  of  the  soil  surface  (hereafter CA)  (Figure  1c, CA), while  the 
incipient‐cyanobacterial biocrust appeared in very small patches and was not included in this study. 
These biocrusts have been characterized by [63], showing that their cyanobacterial community was 
dominated  by  the  bundle‐forming Microcoleus  sp.  and  the  unicelular  Chroococcidiopsis  sp. Other 














of  each  plot  and  (b)  random  roughness  following  the  methodology  proposed  by  [29].  ii) 


















phenol‐sulfuric acid assay  [66]. The absorbance of  the  supernatant was measured at 488 nm  in a 
spectrophotometer  and  the  EPS  concentration was  obtained  from  a  calibration  curve  built with 
known concentrations of glucose. Chlorophyll a concentration was extracted by hot ethanol (70 °C, 5 
min) neutralized with a small amount of MgCO3 (0.1% w/v) in sealed test tubes and then vortexed 












wilting  point  (−1500  kPa),  both measured with  the Richard’s  pressure‐membrane  extractor.  Soil 
aggregate  stability  of  4–5 mm  aggregates was determined with  the drop  test  [71], using  40  soil 




Water  loss by  runoff was measured under both  simulated  rainfall  (to  reproduce an  extreme 









plot using  the  rainfall simulator designed by  [73]. During  rainfall simulation,  runoff volume was 
measured with a test tube at set intervals throughout the simulation experiment and sediment yield 
was estimated from runoff samples collected at fixed intervals of 15 minutes. 












up  on  the  same  landform  and  soil  type  and  next  to  the  triads  of  runoff  plots  used  for  rainfall 
simulation. The smallest plots (first set), located at the top of gentle hillslopes and about 1 m from the 
watershed, were connected by a hose  to a 20 L deposit. Total runoff  in  these plots was measured 
manually after each rainfall event between October 2009–September 2010. The larger plots (second 
and  third  sets) were  connected  to  a  50 L  tank  equipped with  a  0.5 L  tipping‐bucket  rain gauge 
connected to a data logger that stored data for the same period. Surface storage capacity (SSC) was 
calculated for each plot of the three sets. 
In  both  study  sites,  we  also  monitored  soil  moisture  in  soils  covered  by  well‐developed 
cyanobacterial biocrusts  and bare  soils. To do  this, we  selected  three of  the  four  sampling  areas 
dominated by well‐developed cyanobacterial biocrusts at each study site (CA and CC) (Section 2.2). 
On  each  of  these  sampling  areas,  we  installed  a  pair  of  plots,  consisting  of  a  well‐developed 
cyanobacterial biocrust and bare soil from which the cyanobacterial biocrust was scraped off. Soil 
moisture was  continuously monitored  in  all  plots  during  one  hydrological  year  (October  2009–
September  2010)  at  a depth  of  3  and  10  cm with EC‐5  and  10 HS moisture probes,  respectively 
(Decagon Devices,  Inc., Pullman, Washington),  and  stored  every  10 min  in Decagon Em50 data 





Finally, as NRWIs may comprise a significant proportion of  the  total annual precipitation  in 
many dry ecosystems, we measured NRWIs at El Cautivo during a dry soil period (June and July 
3013) and a wet soil period (November and December 2013) using six automated microlysimeters (15 
cm diameter  ×  9  cm depth)  [74],  three  containing CC  and  three  bare  soil  (biocrust‐scraped  soil). 
Samples  were  collected  from  three  of  the  four  sampling  areas  dominated  by  well‐developed 
cyanobacterial biocrust (CC) (Section 2.2). On each area, a pair of microlysimeters were inserted into 












possible  the disturbance caused by  trampling during plots setting, especially  for  installing  runoff 
plots at hillslope  scale, and also  the difficulty of  finding homogeneous areas  (biocrust cover,  soil 
properties, topography etc.), particularly when selecting large plots in ecosystems with high ground 
cover  and  topographic  heterogeneity.  Despite  the  limited  number  of  replicates  in  space,  our 
experimental design allowed a high number of replicates in time (high number of events). 
2.4. Biocrust Successional Dynamics after Disturbance 
















dry  and  wet  soil  periods  were  calculated  as  the  difference  in  weight  between  the  night‐time 





























nitrogen  contents of  the biocrust  and  the underlying  soil  as well  as  aggregate  stability  from  the 
underlying  soil) were  significantly  higher  in well‐developed  (CC  at  El  Cautivo,  and  CA  at  Las 




nm, which  is a good proxy of chlorophyll a content  [77], was deeper  in CC  than  in  ICC. The well‐
developed cyanobacterial biocrusts at CA were more similar to CC than ICC, although CA showed some 
significant  differences:  lower  surface  roughness,  higher  chlorophyll  a  content,  deeper  spectral 
absorption at 680 nm and lower available water capacity in the soil underneath than CC (Table 1). 





Cyanobacteria cover (%)  33.3 ± 6.2b  80.3 ± 7.5a  73.1 ± 4.3a 
Random roughness (cm)  3.9 ± 0.8b  8.7 ± 1.7a  4.2 ± 1.4b 
Chlorophyll a content (μg g−1)  2.3 ± 0.6c  5.3 ± 1.1b  7.4 ± 0.4a 
EPS content (mg g−1)  0.97 ± 0.39c  1.92 ± 0.05b  4.26 ± 0.37a 
Crust organic carbon content (g kg−1)  6.6 ± 1.3b  14.1 ± 5.7a  16.5 ± 3.1a 
Total nitrogen content (g kg−1)  1.0 ± 0.3b  1.7 ± 0.6a  1.8 ± 0.2a 
Albedo (VIS region)  3.5 ± 0.3a  2.4 ± 0.5b  1.9 ± 0.8b 
Absorption peak at 680 nm  0.94 ± 0.01a  0.87 ± 0.01b  0.77 ± 0.06c 
Upper 1 cm soil organic carbon content (g kg−1)  7.3 ± 1.0b  12.7 ± 2.1a  14.8 ± 3.2a 
Upper 1 cm soil total nitrogen content (g kg−1)  0.9 ± 0.2b  1.4 ± 0.3a  1.3 ± 0.4a 














effect on NRWI amount during both soil periods  (see Table S1  in supplementary  table). The  total 
amount of NRWIs during the dry and wet soil period was 1.3 and 1.5 times higher in cyanobacterial 
























Figure  2.  Total  and  maximum  non‐rainfall  water  inputs  (NRWIs)  amount  in  well‐developed 
cyanobacterial biocrusts and bare soils at El Cautivo, during a dry (1 June–31 July 2013) and wet soil 
period (1 November–31 December 2013). 




surfaces  at El Cautivo  (Figure  3a)  and Las Amoladeras  (Figure  3b),  respectively. We  also  found 








































































































































Similar  results were  found when runoff was monitored  in  the  field plots under natural rain. 
Table 2 shows a set of five consecutive rainfall events, differing in amount and intensity, which were 
recorded  during  February  and March  2010,  coinciding with  the  period  shown  for  soil moisture 
content  in Figure  3. As observed  in Table  2,  in  all  events,  soils  covered by CC had  lower  runoff 
coefficients than ICC. However, some differences depending on rainfall properties and spatial scales 




hillslope scale, behavior was similar, and runoff coefficients were  lower  in CC  than  ICC  (Table 2). 



























SSC (mL)  ‐    ‐  47.66  114.18  386.55  12.01  56.89 
26 January‐10  46  7.1  19.4  18.0 ± 1.8  18.4 ± 3.6  16.0 ± 3.3  35.6 ± 6.3  35.4 ± 10.4 
24 Febuary‐10  58  4.5  12.2  7.9 ± 0.9  5.9 ± 0.8  3.7 ± 1.3  12.1 ± 3.8  13.6 ± 3.0 
8 March‐10  37  5.6  23.5  22.1 ± 5.8  5.1 ± 3.8  2.7 ± 1.6  34.9 ± 4.5  17.9 ± 3.6 
12 March‐10  19  3.4  10.4  2.7 ± 3.5  3.0 ± 4.4   2.4 ± 0.9  11.9 ± 6.8  11.4 ± 2.4 










































Regarding  the  influence of cyanobacterial biocrust on  the  loss of moisture  from soil  through 
evaporation,  it was  found  that  the  slope of  the drying  curves during  the different drying  events 
analyzed (see Section 2.5) was higher at Las Amoladeras than at El Cautivo, indicating a faster soil 
drying. At El Cautivo,  the  soil  cover and  event had a  significant  effect on  slope, whereas at Las 
Amoladeras, both had only a marginally significant effect (p < 0.1 for both factors, see Table S2  in 










































































































































































biocrusts  after  1 h of  rainfall  simulation with  a  constant  intensity of  50 mmh−1, on  silty  loam  (El 
Cautivo)  and  sandy  loam  (Las  Amoladeras)  soils.  Sediment  yield  in  unaltered  and  removed 
cyanobacterial biocrusts during an intense natural rain at El Cautivo is shown in the upper left figure. 
Different letters indicate significant differences (p < 0.05) among treatments at each site. 
Removal of  cyanobacterial biocrusts  also decreased  soil moisture  content  and  increased  soil 
water losses. Table 3 shows average soil moisture content and soil water loss during drying in soils 
















 Soil Surface Type  VWC (%)  Soil Water Loss(%)  VWC (%)  Soil Water Loss (%) 
Cyanobacteria (3 cm)  7.9  83  11.9  59 
Removed crust (3 cm)  5.1  94  8.2  83 
Cyanobacteria (10 cm)  16.5  43  19.6  50 
















were counted  in  the plots. Three of  the  lichen species  recorded during  the  first year disappeared 
during  the second year, and  four new ones appeared during  the  second year, although only one 




frequency between  the  first  and  the  second year, biodiversity according  to  the Shannon–Weaver 
index significantly increased from 2.79 ± 0.082 to 2.87 ± 0.082 (F = 2403.85; p < 0.00001).  
4. Discussion 
Cyanobacterial  biocrusts  are  initial  precursors  of  biocrust  succession  and many  times  the 
dominant community within biocrust, constituting a key biotic component  in many drylands. On 
these ecosystems, where water is a scarce, pulsed and seasonal resource [78], they play an important 
role  in  several  soil  surface  properties  that  regulate  the  soil water  balance.  By  controlling water 
availability, they ultimately drive the activity of organisms, and thus the rate of ecosystem processes 
depending  on  them,  such  as  biogeochemical  cycles  [79].  For  this  reason,  understanding  how 
cyanobacterial  biocrusts  affect  soil water  balance  is  key  to  understand  vital  dryland  ecosystem 
processes. We  found  that  plots  covered  with  well‐developed  cyanobacterial  biocrusts  showed 




by  their  cover,  biomass,  and  roughness,  as well  as  their  concomitant  effects  on  underlying  soil 











thereby  enhancing  infiltration.  Thus,  at  the  El  Cautivo  site,  increased  roughness  in  the  more 
developed  cyanobacterial  biocrusts  (Cc),  in  relation  to  the  incipient  ones  (ICc),  (Table  1)  surely 
contributes  to  facilitate water percolation  into  the soil  [29,41,85]. At  this site, ks  (Table 1) and  the 
amount of rainfall to runoff start increased on the well‐developed cyanobacterial biocrust, under both 
the simulated extreme and natural rainfall (see Section 3.1). Cyanobacterial colonization on these soils 
also  enhances  EPS  content  (Table  1)  and,  as  a  result,  several  surface  properties  related  to  their 
hydrological behavior improve. EPS content in CC and CA was respectively 2 and 4.4 times higher 












−33kPa was 23.6% and 28.7%  (gravimetric)  in  ICC and CC,  respectively  [37]. The  influence of EPS 
secretion on porosity is also reflected in the results reported by [86], who found at El Cautivo, 3.5% 








to bare  soils due  to pore  clogging by  swollen EPS  [92]  and  the  consequent decrease  in  effective 
porosity [85]. In these cases, cyanobacterial biocrusts have been described to rapidly generate runoff 
and  provide  additional  water  to  plants  downslope  [93].  In  our  study  sites,  well‐developed 
cyanobacterial biocrusts showed similar runoff coefficients in silty loam and sandy loam soils during 














On  the whole, higher NRWIs  (Figure 2) and  infiltration  (Table 2)  in cyanobacterial biocrusts 
along with a higher available water storage capacity (Table 1) and lower water losses (Figures 6 and 
7)  explain  the  higher  soil moisture  in  these  soils  respect  bare  soils  (Figure  3). Underlying  soil 
properties also play an important role. For example, CA lost water faster (Figures 6 and 7) due to the 
lower water retention capacity of  the underneath sandy soil (Table 1). It should be noted that the 









(Table 2, Figure 5) due  to  the well‐known scale effect  [24,100]. Cyanobacterial cover and biomass 
increase  surface  roughness  and  total  volume  of  micro‐depressions  [29,41],  which  slow  down 
overland  flow, acting as  temporary  runoff sinks and  reducing  flow connectivity  [101]. Moreover, 










on  the  survival  and productivity of vegetation. However,  the  ability of vegetation  to  reinfiltrate 
runoff  from cyanobacteria‐crusted areas  is  limited and during some very  intense events  it can be 
overwhelmed [38,103]. During these events, concentrated water flows with more erosive power may 
be generated downstream [24]. Therefore, to properly determine the role of dryland ecosystems on 








biocrust  coverage  and  shift  biocrust  composition  from  well‐developed  biocrusts  to  early  light 
cyanobacteria dominated biocrusts [80]. This is expected to alter hydrological processes. For example, 
trampling the biocrusts leads to less surface roughness and increased soil compaction, especially on 
fine‐textured  soils,  thus  increasing  runoff  (Figure 4). Removal of  cyanobacterial biocrusts, on  the 
contrary, initially increases infiltration (Figure 4). However, even  just one heavy rainfall event can 




among  plants  (Table  3).  As  a  result,  changes  in  C  and  N  fixation,  decomposition  of  organic 
compounds, and mineralization of N are  foreseen, and,  in general, alterations  in other processes 





textured  soils  are more  susceptible  to water  erosion, but  also because of  the higher  runoff  rates 
observed in these soils after biocrust removal (Figure 4). Increased water erosion after cyanobacterial 
biocrusts  removal has also been demonstrated  to significantly  influence organic carbon  losses by 
increasing runoff and water erosion [53,109,110,111]. Cantón et al. [54] found that under simulated 
extreme  rainfall, plot‐scale organic carbon  losses  increased  from 3.4  to 5.6 g m−2 after  removal of 








After  a  disturbance,  with  formation  of  incipient  cyanobacterial  biocrust,  photoautotrophic 
organisms  increase,  organic  matter  gradually  accumulates  in  soil,  accelerating  the  growth  of 







cyanobacterial biocrust  cover did not  follow an  increasing  trend over  time, and on  the  contrary, 
during the second year of recovery, the cyanobacterial biocrust cover decreased. The significantly 
wide differences in amount and features of rainfall during the two studied years were identified as 
the main  causes  affecting biocrust growth. A higher biocrust growth would have been  expected 
because  of  the  larger  amount  of  rainfall during  the  second  year. However,  the  stronger  rainfall 
intensities may have dismantled part of the cyanobacterial biocrust in development. Similarly, [111] 
reported that raindrop impact during intense rainfall could damage unconsolidated biocrusts and 





Differences  in  water  regulation  capacity  were  found  between  dryland  soils  covered  by 










addition,  cyanobacterial  biocrust disturbance,  especially when  the  biocrust  is  removed,  strongly 
increases  erosion, which has  important  consequences  for  carbon  loss  and nutrient  redistribution 
within the ecosystem.  
Given the multiple and important roles that cyanobacterial biocrusts play controlling different 
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